












































































































































  8___________________________________________________________________________  General Introduction
Background 
Parental  investment  is  of  major  importance  when  it  comes  to  enhancing 
offspring fitness. As all resources and behaviours directed to enhance the fitness of 
the  offspring  will  inevitably  incur  costs  to  the  parents,  there  will  be  a  trade  off 
between  the  offspring’s  fitness  and  the  residual  fitness  of  the  parent  (Williams 
1966). High investment in offspring, for instance by feeding them intensely or by 
defending  them  against  predators,  will  benefit  their  fitness  by  increasing  their 















But  how  should  parents  solve  this  trade‐off?  It  is  the  expected  value  of 
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parents themselves are one factor, simply because there is much variation in the 























have  a  higher  fitness.  As  mate  attractiveness  usually  varies  in  the  population, 




the  parent  or  other  genes  that  will  increase  the  fitness  of  offspring  (indirect 
benefits), such mates might also provide environments that are particularly suitable 
for  raising  offspring  (direct  benefits)  (Andersson  1994).  For  individuals  that  are 




attractive  mate,  in  contrast,  it  might  pay  to  invest  less  in  the  brood,  and  save 
resources  for  future  survival  and  reproduction  (residual  reproductive  value), 
resulting in a higher reproductive output in the succeeding breeding attempt with a 
more attractive mate (Sheldon 2000). 
  Burley  (1986)  was  the  first  to  emphasise  that  selection  might  favour 














territories  hence  females  could  provide  more  parental  resources).  The  first 





not  be  the  only  variable  involved  in  differential  allocation.  For  instance,  female 
mallards Anas platyrhynchos laid larger eggs after copulating with preferred males 
and smaller eggs after copulating with less preferred males (Cunningham & Russell 
2000).  In  another  experiment,  Gil  and  colleagues  (1999)  tested  whether  female 
  11___________________________________________________________________________  Chapter 1 
zebra finches allocated more testosterone to eggs when mated to attractive males. 
By using a similar manipulation of attractiveness as Burley, they showed that females 







  Besides  parental  attractiveness,  the  sex  of  the  offspring  also  influences 
parental care. If male and female offspring vary in any way that is related to fitness, 
the  benefits  for  investment  in  each  of  the  sexes  are  different  for  the  parents 















  As  we  have  seen  above,  differential  allocation  refers  to  an  individual’s 
decisions  to  allocate  different  amounts  of  investment  to  the  current  breeding 
attempt  in  relation  to  the  quality  or  attractiveness  of  the  mate.  In  contrast  to 
differential allocation, differential sex‐biased parental care involves a change in the 
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the  spectrum  (Andersson  et  al.  1998).  Especially  the  crown  shows  significant 
between‐sex differences with respect to the spectral shape and the wavelength of 
maximum reflection, with males having more intense UV coloration and a shorter 
wavelength  of  peak  reflection  than  females  (Hunt  et  al.  1998).  The  crown  is 







































UV‐unreduced  control  males.  Three  different components  of  UV  coloration  were 













been  repeated  by  two  different  studies,  one  that  conducted  the  experiment  in 
exactly the same way (Korsten et al. 2006) and another which used a different UV‐
manipulation method (Delhey et al. 2007).  
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  Chapter  3  examines  correlations  between  paternal  and  maternal  feeding 
effort  on  the  one  hand,  and  maternal  and  paternal  UV‐coloration  on  the  other. 
Feeding rates of both sexes are correlated to mate UV coloration and not to own UV‐


























feeding  rates,  both  compared  to  control  pairs.  In  both  cases  we  thus  provide 
evidence for true differential allocation.  Furthermore, offspring phenotype was also 





























  19___________________________________________________________________________  Chapter 2 
Abstract: 
  Sex allocation by means of post natal sex‐biased parental care in birds has 





























care  has  been  largely  ignored.  Birds  are  a  well  suited  taxa  to  study  sex‐biased 
parental care because most of the post natal care consists of provisioning nestlings 
and  this  is  relatively  easy  to  quantify  compared  to,  for  instance,  suckling  by 
mammals.  Despite  this,  surprisingly  few  studies  measuring  the  relative  feeding 
investment  in  the  offspring  sexes  have  been  conducted  in  birds,  and  the  great 
majority of those which have been carried out have focussed on species with sexual 
size  dimorphism.  Most  studies  of  size  dimorphic  species  report  negative  results 










































Female  blue  tits  engage  in  extra‐pair  copulations  with  high  quality  mates 



























the  brood  sex  ratio  and  the  sex  of  individual  offspring  we  marked  each  chick 
individually and took a 10 µl blood sample on day 3. Blood samples were sexed in the 








































as  the  repeated  measure  subject.  Male  and  female  feeding  rates  were  analysed 












final  analysis  containing  all  data.  Additionally  we  fitted  the  interactions  of  these 
terms with ‘Year’, and ‘Year’ as a main effect. From this model we eliminated all non‐
significant  three‐way  interactions,  followed  by  any  non‐significant  two‐way 
interactions  that  were  not  part  of  a  three‐way  interaction  and  finally  any  non‐




  To  analyse  feeding  rates  in  relation  to  the  sex  of  individual  offspring  we 
calculated the mean number of feeds per male and female offspring by each of the 
parents  in  2  h  and  used  this  as  the  dependent  variable  in  a  repeated  measure 
analysis using the Mixed procedure in SAS. The feeding rates of male and female 

























Brood size  15.03  1     0.0001 
Brood sex ratio
†   0.79  1      0.375 
Hatching date
†   0.16  1      0.690 
Year
†   6.38  3       0.095 
Brood sex ratio * Year   7.85   3       0.049 
Hatching date * Year   9.24   3       0.026 
      
No. Of feeding visits by the female:      
Brood size  32.54  1  <0.0001 
Chick age     5.61  1      0.018 
Variables not in the model:      
Brood sex ratio
†     0.51  1      0.474 
Brood sex ratio * Year     6.07  3      0.108 
Note: Estimates represent log‐transformed values. The estimate for ‘Chick age’ represents 
the difference in intercepts between day 14 and 10.  


























relationship  between  male  feeding  rates  and  sex  ratio  for  each  year  as  the 
dependent variable versus some measures that directly or indirectly indicate the 
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2000
Brood sex ratio










































































































































































  28_____________________________________________________________________  Yearly variation in patterns of sex‐biased parental care
Maximum caterpillar biomass / year (g / m2 / day)





































Mean flegdling mass / year (g)





































Mean fledgling tarsus length / year (mm)





































Mean male feeding rates / 2 h / year














































ratio  *  year  interaction;  Table  2).  In  addition,  both  parental  sexes  showed  a 


















†     1.03  1, 81.1     0.314 
Offspring sex
†     0.67  1, 66.5     0.417 
Year
†     0.58  3, 68.9     0.631 
Brood sex ratio * Offspring sex   13.91  1, 73.2  0.0004 





†   0.02  1, 69.1  0.889 
Offspring sex
†   0.14  1, 67.4  0.709 
Year   3.20  3, 66.5  0.029 
Chick age   5.44  1, 43.9  0.024 








We  recorded  feeding  rates  of  male  and  female  blue  tits  during  four 
successive  breeding  seasons  to  determine  the  influence  of  brood  sex  ratio  and 
offspring sex on parental care. There was no correlation between feeding rates of 
males and females and sex ratio over four years. However, the relationship between 
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feeding rates and sex ratio differed significantly between years for males but not for 
females.  Both  sexes  of  parents  invested  equally  in  individual  male  and  female 
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2000
Brood sex ratio
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  We found no overall relationship between blue tit feeding rates and brood 




















and  the  caterpillar  peak  biomass  suggests,  although  with  low  power,  that  males 
increased  feeding  rates  for  male‐biased  broods  only  in  food‐rich  years.  Higher 
investment in male offspring is potentially beneficial if selection acts more strongly 
on males than females. Sons in good condition may have advantages as adults in 
competition  for  (additional)  mates  (Dhondt  1987)  and  by  losing  less  within‐pair 
paternity  and  gaining  more  extra‐pair  paternity  (Kempenaers  et  al.  1997).  In 




to  one  of  the  offspring  sexes  by  either  of  the  parents,  either  overall  or  in  any 





to  the  increased  begging  intensity  of  the  brood  but  do  not  or  are  not  able  to 













































positive  results  of  sex‐biased  parental  care  in  birds  might  be  due  to  this  strong 
variation.  We  found  some  indication  that  it  only  occurs  when  the  environment 
































investment  in  relation  to  their  mates’  signals.  Correlations  between  parental 
investment and the sexually selected signals of both an individual and its mate are 
therefore of central interest in sexual selection. We used blue tits Cyanistes caeruleus 
to  investigate  such  correlations  because  they  provide  substantial  amounts  of 
biparental care and possess sexually‐selected structural UV coloration that seems to 
signal attractiveness in both sexes. We investigated whether feeding rates of male 
and  female  blue  tits  are  correlated  with  either  their  own  or  their  mate’s  UV 
coloration, and whether any such correlation is associated with the sex ratio of the 
brood.  We  also  investigated  whether  any  such  correlations  were  reflected  in 
offspring phenotype. Feeding rates were not correlated with either parent’s own UV 
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1. Introduction 









sexual  signals  indicate  a  higher  marginal  return  rate  in  terms  of  fitness  on  that 
investment.  More  specifically,  individuals  should  invest  more  when  their  mate  is 
sexually  attractive  if  this  signals  some  indirect  or  direct  benefit  to  the  offspring 






offspring,  parents  should  increase  investment  in  that  sex  (Charnov  1982).  For 
example,  it  would  be  advantageous  for  parents  to  increase  investment  in  male 
offspring if  sons, but not daughters, inherit the attractiveness of their father and 
therefore accrue advantages in mate choice. In these circumstances, provided parents 
can  detect  the  sex  of  their  offspring,  we  would  expect  to  see  differential  sex 





increasing  offspring  fitness.  For  both  of  these  reasons,  if  differential  allocation  is 
occurring, a positive correlation is expected between measures of offspring fitness 
and  sexual  attractiveness  of  the  parent.  Whereas  the  benefits  gained  from  the 
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  Differential  allocation  gives  sexually  attractive  individuals  a  fitness  benefit 
through the increased parental investment of their mate. This in turn implies that 















mate  is  able  to  reduce  its  investment.  In  the  latter  case,  a  negative  relationship 
between  an  individual’s  investment  and  its  mate’s  attractiveness  is  expected. 
Differential  allocation  can  therefore  only  be  unequivocally  demonstrated  through 




there  is  biparental  care,  differential  allocation  can  be  expected  by  both  sexes  of 
parents, but this has rarely been investigated (Amundsen 2000). Correlative studies 
have  the  advantage  of  the  relative  ease  with  which  data  can  be  simultaneously 
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collected on the parental investment by both sexes of parents in relation to both their 
own and their mate’s sexual attractiveness. 
  We  used  blue  tits  Cyanistes  caeruleus  to  study  the  relationship  between 
parental investment and their own and their mate’s attractiveness. Blue tits show 
extensive  biparental  investment  in  the  form  of  parental  feeding.  Also,  blue  tit 




individual  quality,  because  males  with  bright  UV  coloration  have  higher  survival 
(Sheldon et al. 1999; Griffith et al. 2003) and heterozygosity (Foerster et al. 2003). 














































































Our  general  procedure  involved  backwards  elimination  of  non‐significant  terms 
(judged from the type III P‐value) from a model including all the terms to be tested. 
However, our maximum likelihood model did not converge with all the interactions 





  Fledgling  mass  and  tarsus  length  were  analysed  using  a  hierarchical  mixed 
model using the MIXED procedure in SAS and assuming normally distributed errors. 

















Female UV chroma ‐   4.190  1.913   3.86   0.049 
Brood size     0.093  0.019   8.88   0.003 
Sex ratio     0.711  0.264   4.47   0.035 
Variables not in the model:        
Male UV chroma       0.00   0.962 
Sex ratio * Male UV chroma       0.22   0.638 
Sex ratio * Female UV chroma       0.34   0.560 
        
Number of feeding visits by the female:       
Male UV chroma     9.390  2.133   5.59     0.018 
Brood size     0.139  0.019  15.68  <.0001 
Chick age     0.241  0.075   7.86     0.005 
Sex ratio† ‐ 0.394  0.198   3.51     0.061 
Variables not in the model:        
Female UV chroma       0.51  0.474 
Sex ratio * Male UV chroma       0.58  0.447 
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Female UV chroma (centred)



































Female UV chroma (centred)



































Male UV chroma (centred)





































Male UV chroma (centred)





































Chick age 10 days






























Male UV chroma  7.121 2.407  1, 22.7  8.76  0.007 
Hatching date  0.008 0.013  1, 27.1  0.33  0.569 
Offspring sex  0.487 0.055  1, 272  77.19  <0.0001 
Male tarsus length  0.263 0.107  1, 28  6.00  0.021 
Female tarsus length
†  0.085 0.092  1, 24.3  0.85  0.365 
Male UV chroma * Hatching date  1.723 0.694  1, 23.1  6.16  0.021 
Female UV chroma (not in the model)     0.46  0.506 
        
Fledgling mass:       
Hatching date ‐ 0.080 0.024  1, 30.2  10.85  0.003 
Brood size* ‐ 0.066 0.035  1, 30.4  3.58  0.068 
Offspring sex  0.441 0.065  1, 264  46.52  <0.0001 
Male UV chroma (not in the model)     2.34  0.138 














itself.  Males  increased  feeding  rates  in  broods  with  high  sex  ratio  while  females 
































Male UV chroma (centred)
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Male UV chroma (centred)































































  We  cannot  make  unequivocal  conclusions  about  the  causation  for  the 
relationships between male and female investment and mate attractiveness based on 
the  results presented  here,  although  the  lack of  any  correlation  between  feeding 
rates and an individual’s own UV implies that they do not arise through adjustment by 
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each  parent  to  the  mate’s  investment.  Differential  allocation  can  only  be 








‘Parental  age  x  UV  coloration’  interaction  for  either  sex.  In  other  respects  our 



















Britain;  pers.  Comm.)  failed  to  find  assortative  mating.  Moreover,  aspects  of  UV 
coloration depend on the precision of  nanostructural arrangement (Shawkey et al. 
2003), confirming the idea that the production of high UV is relatively costly. 




on  offspring  fitness  so  that  males  are  selected  to  decrease,  not  increase,  their 
investment. For example, attractive females might produce better quality eggs, or 




the  differential  allocation  hypothesis  as  it  is  usually  stated  (Sheldon  2000).  This 
apparent  contradiction  occurs  because  verbal  explanations  of  the  differential 
allocation  hypothesis  incorrectly  focus  on  the  effects  of  the  mate’s  phenotype  or 
genotype  on  offspring  fitness.  In  fact,  it  is  the  effect  of  these  on  the  relationship 
between offspring fitness and an individual’s own investment that determines optimal 
differential allocation. More specifically, it is the slope of this curve that is important, 





relation  to  low  attractiveness,  and  if  signals  of  low  attractiveness  are  not  costly, 
individuals would gain by falsely signalling low attractiveness. In this situation honesty 
of  signalling  may  be  enforced  if  there  are  compensating  advantages  of  high 




  We  found  no  evidence  for  differential  sex  allocation  in  terms  of  parental 
investment. Previous studies have shown differential allocation in terms of the sex 
ratio: females adjusted their sex ratio in response to experimental manipulation of 
male  attractiveness  in  blue  tits  (Sheldon  et  al.  1999;  Korsten  et  al.  2006).  Why 








(Limbourg  et  al.  2004).  There  is  positive  selection  on  both  tarsus  and  mass 
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Abstract: 
  Ultraviolet  (UV)  plumage  is  thought  to  be  sexually  selected  through  intra‐

















  Recently  there  has  been  a  surge  of  interest  in  avian  colour  vision  and 
coloration,  especially  regarding  the  significance  of  plumage  ultraviolet  (UV) 
reflectance, which is visible to most bird species but not to their human observers 
(Hill and McGraw 2006). Descriptive studies have implicated UV plumage and other 
coloration  in  sexual  selection,  through  intra‐sexual  competition  (e.g.  Senar  et  al. 
1993, Siefferman and Hill 2005), female choice (e.g. Andersson et al. 1998, Hill et al. 
1999) and differential allocation (Linville et al. 1998), but experimental manipulation 









































Wild  3 / 7  Yes  Females  feed  their  young  less  when 
paired to UV‐reduced males 
2 
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  Johnsen et al. 2005 for a similar experiment using marker pens instead of UV‐





  We  therefore  investigated  how  UV  coloration  varied  with  time  after 
treatment in both wild and captive birds. We studied blue tits, because their crown 
UV  coloration  is  one  of  the  most  extensively  investigated  UV‐reflecting  plumage 
ornaments (e.g. Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998, Sheldon et al. 1999, Delhey 
et al. 2003, Limbourg et al. 2004, Johnsen et al. 2005, Hadfield et al. 2006, Korsten et 








2003,  and  manipulated  their  crown  UV  reflectance  (42  UV‐reduced  males,  43 
controls).  Crown  UV  reflectance  was  measured  immediately  before  and  after 
treatment  (=  day  0).  70  males  were  recaptured  and  remeasured  during  chick 
provisioning, most of them (65 males) either 7–14 d (8 UV‐reduced males, 8 controls) 
or ≥ 28 d after the initial treatment (26 UV‐reduced males, 23 controls).  

















We  measured  the  reflectance  of  the  crown  feathers  using  a  USB‐2000 
spectrophotometer  and  DH‐2000  deuterium‐halogen  light  source  (both  Avantes, 
Eerbeek, The Netherlands). For more details of measurement and processing of the 
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Wavelength (nm)






















Figure  1:  Mean  reflectance  curves  of  the  crown  plumage  of  wild  male  blue  tits  before 
manipulation (n = 85), after UV reduction (n = 42), and after control treatment (n = 43). The 










post‐treatment  UV  chroma  of  individual  males  were  strongly  correlated  in  both 
treatment groups (UV‐reduced: r = 0.47, n = 42, P = 0.002; control: r = 0.72, n = 43, P 
< 0.001; Fig. 3), and the slopes of the relationships did not differ between the groups 






















NS P < 0.001
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UV chroma before treatment




































































































































spite  of  their  changed  appearance,  most  manipulated  wild  males  re‐established 
contact with their mates immediately after release (P. Korsten, pers. Obs.) and the 










need  for  careful  planning,  possibly  including  re‐application  of  the  treatment  (e.g. 
Limbourg et al. 2004), because of the short‐term nature of the UV reduction, and by 



















































relative  investment  in  male  versus  female  offspring  to  vary  with  mate 
attractiveness, referred to as ‘differential sex allocation’. We present here strong 
evidence for differential allocation of parental feeding effort in the wild and show 
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1. Introduction 













between  current  and  future  reproduction  (Sheldon  2000)  and  we  would  expect 














However,  differential  allocation  requires  by  definition  that  parents  adjust  their 
investment to the attractiveness per se of their mates and not to environmental 
correlates  of  attractiveness,  but  attractive  individuals  might  provide  some  direct 
  70_____________________________________________________________________  Female blue tits adjust parental effort to manipulated male UV coloration 
benefits, such as food rich territories, that enable their mates to show higher levels of 
parental investment. Thus, to establish a causal link between individual investment 












attractiveness,  but  unequivocal  experimental  evidence  from  wild  populations  is 
lacking.  The  majority  of  experimental  studies  have  not  demonstrated  differential 
allocation in provisioning rate (Mazuc et al. 2003; Pilastro et al. 2003; Rohde et al. 
1999; Sanz 2001). Of the two studies that provide some support, Burley’s (Burley 
1988)  pioneering  study  on  zebra  finches  Taeniopygia  guttata  with  artificial 
ornaments, was carried out on captive birds, and the other on barn swallows Hirundo 
rustica (De Lope & Møller 1993) cannot be unambiguously interpreted as differential 
allocation.  This  is  because  males  with  experimentally  elongated  tails  (attractive 
males) reduced their feeding effort and the observed increase in female feeding rate 
may have been a response to this rather than the male’s tail length (Witte 1995, but 
see  also  Møller  &  deLope  1995).  We  know  of  no  experimental  study  that  has 




ideal  study  system  to  experimentally  test  whether  females  differentially  allocate 
parental feeding effort. Blue tits are sexually dimorphic in the UV spectrum with 
males  having  brighter  UV  colouration  with  a  peak  at  shorter  wavelengths  than 




expected  value  of  current  offspring  and  females  adjust  their  feeding  effort 
accordingly (i.e. show differential allocation). In addition, because of high levels of 
extra‐pair  paternity,  sexual  selection  is  likely  to  act  more  strongly  in  males  than 





implies  that  differential  sex  allocation  in  feeding  rates  would  be  selectively 
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clutch sizes (± 2 eggs) and predicted hatching dates (± 2 days). We caught males on 
the following day in a random order independent of the cross‐fostering, sequentially 

























































mixed  models  in  SAS  (SAS  Institute  Inc.  1996).  We  fitted  UV‐Treatment  and  its 
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not significant, but the variables of specific interest (Parental and Offspring sex, UV 
treatment)  were  always  retained  in  the  model.  Interactions  were  removed  first 
followed  by  the  main  effects.  Parental  feeding  effort  was  treated  as  a  Poisson 
distributed  variable  using  PROC  GENMOD  with  nest  as  a  subject  with  repeated 
measurements, and UV treatment and Brood size as between subject variables, and 
Parental  sex  and  Chick  age  as  within  subject  variables.  The  number  of  feeds  to 
offspring of each sex were divided by the number of young of that sex and analysed 
using PROC MIXED assuming a normal distribution, with nest as a repeated measure 
subject  and  UV  treatment  and  Brood  size  as  between  subject,  and  Parental  sex, 
Offspring sex and Chick age as within subject variables. Offspring tarsus length and 

































Parental sex ‐ 1.22  1  0.224 
UV Treatment  0.17  1  0.869 
Parental sex  x  UV Treatment* ‐ 2.35  1  0.019 
Brood size  1.84  1  0.066 



































































male  UV  colouration,  and  mate  choice  occurred  before  manipulation,  our 
experimental  approach  demonstrates  that  females  reduced  feeding  effort  in 
response to reduced male UV colouration and not to phenotypic or environmental 
correlates. The interpretation of our result further benefits from the fact that males 
of  both  groups  did  not  differ  in  feeding  rates.  This  avoids  the  problems  of 

































































































Variables included in model:          
Offspring sex  14.97  1,200  0.0001  53.55  1,189  < 0.0001 
UV Treatment  6.58  1,17.8  0.0196  0.04  1,22  0.838 




          
          
          
          
          


















al.  1999).  However,  our  negative  result  does  not  allow  us  to  conclude  that  the 
offspring fitness benefits related to differential allocation are not limited to male 








there  was  no  difference  in  body  mass.  The  different  effects  on  these  two  body 










fledgling  might  be  necessary  to  sufficiently  develop  attractive  UV  colouration  as 
adults (Ohlsson et al. 2002). A recent blue tit study showed that fledgling colouration 
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(structural  and  carotenoid‐based  colours)  is  condition  dependent  (Johnsen  et  al. 
2003) and a similar effect of early condition on adult colouration might exist. 








should  also  lead  to  benefits  in  terms  of  their  own  future  reproduction  (Sheldon 
2000). We found no difference between the UV‐reduced and control group in female 
mass on day 7, but females do not provision young extensively before that age, and 














tits  modified  sex  ratio  in  relation  to  male  UV  colouration  (Sheldon  et  al.  1999), 
demonstrates that female blue tits may adjust their parental investment in multiple 
ways  to  mate  attractiveness,  and  makes  blue  tit  UV  colouration  one  of  the  best 
understood signals of sexual attractiveness. 
 


































female  mates,  although  in  the  large  number  of  species  with  biparental  care, 
differential  allocation  should  apply  equally  to  males  and  females.  In  an  earlier 
descriptive study on blue tits we found a negative correlation between male feeding 




demonstrated  that  this  relationship  is  causal  because  males  of  females  with 
experimentally reduced UV had higher feeding rates than males with control females. 
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1. Introduction 








and  is  involved  in  the  maximization  of  parental  lifetime  reproductive  success 
(Sheldon 2000).  
In socially monogamous species with biparental care, differential allocation 


















































chemicals  and  duck  preen  gland  fat  (UV‐reduced  group)  or  duck‐preen  fat  only 
(control group) (Andersson & Amundsen 1997; Sheldon et al. 1999; Korsten et al. 
2006). This resulted in significantly lower UV chroma of females in the UV‐reduced 















‘UV‐treatment’.  Non‐significant  interactions  were  removed  from  the  model  in  a 
backwards fashion, followed by any non‐significant main effects.  
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a) Male feeds / 2h:        
UV Treatment  0.173  6.52  1  0.011 
Brood size  0.0899  5.92  1  0.015 
Brood sex ratio ‐ 0.487  4.32  1  0.038 
Hatching date ‐ 0.043  0.28  1  0.594 
Hatching date x UV Treatment  0.076  10.97  1  0.0009 
b) Female feeds / 2h:        
UV Treatment*  0.045  0.33  1  0.563 
Brood size  0.087  8.08  1  0.005 
Brood sex ratio ‐ 0.571  5.51  1  0.019 
Hatching date ‐ 0.029    4.54  1  0.033 



















































































did  not  change  their  feeding  rates  in  response  to  the  treatment.  Further,  the 
treatment also affected offspring growth since offspring in nests with UV‐reduced 
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Offspring sex  57.82  1, 270  <0.0001  17.1  1, 264  <0.0001 
UV Treatment  4.29  1, 36.4  0.046  1.32  1, 35.8  0.256 





formation  and  clutch  completion,  and  additionally  swapped  whole  clutches  at 
random between pairs, we can rule out other confounding factors that might be 
responsible  for  the  difference  in  feeding  rates  between  the  groups.  Such  factors 
might  be  differences  in  territory  quality,  offspring  quality  or  high  quality  females 






















































































































allocation,  the  weather  and  probably  also  food  availability,  remained  good 
throughout  the  season.  In  contrast,  2003,  the  year  in  which  we  conducted  the 
current study, was dominated by heavy rainfalls in the first half of the season and 
warm  weather  in  the  second  half  of  the  season.  It  is  likely  that  these  changing 
weather  conditions  in  2003  affected  either  food  availability  or  the  ability  of  the 
parents to search for or find food. 
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Second, feeding rates of both parents were correlated to the sex ratio of the 
brood. Both parents decrease feeding rates with increasing sex ratio. In chapter 2 we 
found  that  correlations  between  feeding  rates  and  sex  ratio  differed  significantly 
between years and are possibly dependent on food availability. Feeding rates are 
positively correlated to sex ratio in food‐rich years but negatively in years with low 












our  studies  show  that  offspring  phenotype  is  directly  affected  by  the  differential 
allocation of their parents. It is likely that a larger size at fledging will provide some 
fitness benefit during adulthood (Garnett 1981; Alatalo & Lundberg 1986). 

















such  females  (see  chapter  3).  Although  this  does  not  seem  to  be  differential 








































environmental  factors  influence  parental  investment  decisions  is  crucial  in 
determining  the  lifetime  fitness  of  individuals  (Andersson  1994).  This  thesis 
investigates  parental  investment  in  relation  to  some  common  aspects  of  each 
sexually reproducing individual – these aspects are the sex of offspring, the parent’s 
own  attractiveness  and  the  attractiveness  of  its  mate.  As  part  of  the  NWO 
programme ‘Avian sex allocation’, the goal of my thesis was primarily to examine the 
relationship  between  parental  investment  and  offspring  sex.  Other  parts  of  the 
programme focussed on the physiological mechanism to bias the primary sex ratio in 
birds  (Von  Engelhardt,  Groningen,  The  Netherlands,  thesis  2004),  on  modelling 
adaptive  sex  ratio  adjustment  in  vertebrates  (T.  Fawcett  and  I.  Pen,  project, 
University of Groningen, see Fawcett et al. 2007) and ‐ most closely related to my 
thesis  –  primary  sex  ratio  adjustment  in  blue  tits  (Korsten,  Groningen,  The 
Netherlands, thesis 2006) 
Reproduction is costly. In many species, parents have to spend resources that 
benefit  the  growth  and  survival  of  their  offspring.  These  resources  will  not  be 
available to the parents themselves or other offspring. As a result, parental effort 









































Another  hypothesis  which  is  strongly  related  to  parental  investment  is 
differential  allocation.  Differential  allocation  (Burley  1986)  refers  to  individual 
decisions to vary parental investment in the current breeding attempt in relation to 
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the quality or attractiveness of the mate. The idea behind differential allocation is 









of  future  mates  that  are  probably  of  lower  quality.  However,  if  mated  to  a  less 
attractive mate, in contrast, it should pay to invest less in the brood. Instead, the 
parent  should  save  resources  for  future  survival  and  reproduction  (residual 
reproductive value) to have a higher reproductive output in the succeeding breeding 
attempt  with  a  potentially  more  attractive  mate.  In  contrast  to  sex  allocation, 















(tetrachromacy)  –  a  long  wavelength‐sensitive,  a  medium  wavelength‐sensitive,  a 
short  wavelength‐sensitive,  and  an  extreme  short  wavelength‐sensitive  “UV”  or 
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“violet” pigment (Hart et al. 2000). This sensitivity to UV light seems to be present in 











growing  feathers  and  reflective  or  disruptive  physical  structures  in  feather  barbs 
(Cuthill et al. 2000). The latter are responsible for short wavelength reflection and 
produce UV‐colours, blue, purple, green and iridescence by scattering incident light in 
the  reflective  keratin  of  the  feathers  that  causes  reflections  in  the  shortest 




















years  preceding  the  start  of  this  research  brought  some  interesting  results  and 
insights into sexual selection in blue tits. In particular, a group of studies showed that 
parts  of  the  plumage  of  blue  tits  display  UV  coloration  (Andersson  et  al.  1998; 
Sheldon et al. 1999; Hunt et al. 1998; Hunt et al. 1999), and that UV acts as an 
indicator  of  overwinter  survival  (Svensson  &  Nilsson  1996)  and  attractiveness 
(Sheldon 1999; Hunt 1998 and 1999). UV coloration thus seems to indicate individual 
quality  and  potentially  affects  the  value  of  offspring  if  this  is  passed  on  to  the 









allocation to occur. It  should pay  individuals to optimise  their fitness pay‐offs by 
adjusting their reproductive output to the variable attractiveness (UV) of their mates. 
The  second  implication  of  Sheldon  et  al.’s  study  (1999)  on  sex  ratio 
adjustment in relation to manipulated blue tit UV chroma is that investment in each 
offspring  sex  might  be  affected  differentially  by  the  UV  colour  of  their  parents. 
Because  variation  in  paternal  UV  affected  the  numbers  of  each  offspring  sex 
produced,  it  seems  likely  that  this  also  applies  to  parental  investment  post 
fertilisation. Sex‐biased parental care might thus be affected by mate attractiveness 
and “differential sex allocation” might occur. 




































































they  were  behaving  significantly  differently  than  females.  This  kind  of  difference 





























plumage  coloration  in  blue  tits  acts  as  such  an  indicator  of  quality  and  /or 
attractiveness (Svensson & Nilsson 1996; Sheldon et al. 1999). Individuals of each sex 
also  choose  mates  in  relation  to  UV  brightness  (Hunt  et  al.  1999),  which  varies 
strongly in blue tits (Andersson et al. 1998) and individuals are therefore expected to 









are  due  to  a  causal  relationship  between  investment  and  mate  UV  coloration. 





















to  show  a  causal  relationship  between  mate  attractiveness  and  investment.  For 
instance, bright UV individuals might attract high quality mates that feed more per 






experimental  studies,  chapters  5  &  6),  to  further  account  for  other  confounding 
variables like maternal effects that could have distorted the interpretation of the 
results. By removing all these confounding variables it is safe to conclude that the 




method  was  first  used  before  to  test  UV  colour  vision  and  ornamentation  in 




Chapter  4  fills  that  gap  and  shows  that  the  method  is  effective  in  reducing  UV 
brightness. The UV chroma of the control birds, which were treated with preen gland 
fat only, was unchanged, whereas the treatment including sun‐blocking chemicals 




















the  feeding  rates  of  the  manipulated  sex  had  differed  between  groups.  This 
happened in an earlier experiment when some male swallows received artificially 
elongated tail feathers to make them more attractive while the tail feathers of others 
were  shortened  (Møller  &  deLope  1995).  Females  of  males  with  elongated  tail 
feathers had increased feeding rates which pointed to differential allocation, while 
females  of  shortened  males  had  lower  feeding  rates.  However,  because  males 
differed  in  feeding  rates  between  groups  it  was  also  possible  that  males  with 
increased tail feathers were hampered in their ability to hunt for food. The increase 
of  female  feeding  rates  could  have  been  merely  because  they  were  forced  to 
compensate  for  the  decreased  feeding  rates  of  their  mates,  as  argued  by  Witte 
(1995).  It  was  thus  questionable  whether  the  results  could  be  interpreted  as 
differential allocation. However, feeding rates did not differ between the control and 








treatment  on  feeding  rates,  which  did  not  occur  in  my  study  (see  chapter  3). 














birds  should  have  higher  fitness  than  birds  with  lower  UV  brightness.  However, 
although  it  is  likely  that  this  is  also  true  for  their  offspring,  two  studies  found 










male  feeding  rates  and  female  UV.  Chapter  6  confirms  this  result  by  showing 
experimentally that males increase care when the UV of their females is reduced. 
This experiment was conducted in the same way as the test of female differential 
allocation  (Chapter  5)  and  provides  evidence  for  a  causal  negative  relationship 
between  male  investment  and  female  UV.  The  direction  of  the  relationship  is 
opposite to that of female differential allocation and to what was expected. Males 
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makes  assumptions  about  how  the  relationship  between  mate  phenotype  on 











costly  and  reliable  trait.  The  UV  brightness  is  produced  by  nanostructures  in  the 

















others  (B.  Kempenaers  (Vienna,  Austria),  pers  comm;  P.  Korsten  (Groningen,  The 
Netherlands, thesis 2006); S. C. Griffith (Oxford, Great Britain), pers comm) have not 
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found a correlation between male and female UV chroma within breeding pairs. I 
therefore  assume  that  assortative  mating  does  not  generally  occur.  Even  more 























females  might  increase  the  fitness  of  their  offspring  in  such  a  way  that  male 
investment has less of an effect on offspring fitness so that males are selected to 
decrease,  not  increase,  their  investment.  Bright  UV  females  could,  for  instance, 
produce better quality eggs or provide other benefits for offspring, such as better 
care  in  terms  of  incubation  or  removing  parasites  from  the  nest.  Szigeti  and 
colleagues (2007), for instance found an indication that bright females produce larger 
eggs. Potentially eggs of higher quality by bright females could render high male 
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investment  less  effective  and  males  thus  decrease  investment,  but  this  is  mere 
speculation. In the end, my study shows that bright UV females do not provide more 
care  in  terms  of  feeding  investment  (chapter  3)  and  this  is  consistent  with 
Doutrelant’s (2008) study, in which female UV was not linked to clutch size, fledging 
success or recruitment.  
  Even  if  males  increase  care  for  unattractive  mates,  this  behaviour  still 
represents differential allocation. It is the effect of mate phenotype or genotype on 
the relationship between offspring fitness and individual investment decisions that 




Whatever  explanation  seems  more  likely,  I  cannot  provide  evidence  to 
support  one  or  the  other  theory  to  explain  why  males  increase  care  for  low  UV 


























treatment  (or  related  to  natural  variation  in  UV  coloration  (chapter  3)),  are 





parent  indirectly  affects  offspring  growth.  This  is  an  important  finding,  because 
attractiveness  seems  to  offer  benefits  beyond  being  preferred  in  mate  choice  as 
adults  and  the  results  described  here  are  a  good  example  that  sexually‐selected 
signals can be intimately related to parental investment. It demonstrates the strength 
of differential allocation as a driving force for sexual selection.  






UV‐chroma  is  a  consistent  effect  and  might  be  attributed  to  different  growth 

















between  investment  and  mate  attractiveness.  Differential  allocation  affected  the 
growth  of  offspring,  and  thereby,  probably  also  their  fitness  expectations.  The 
difference in the response of males and females to experimental manipulation of 
their mate’s UV coloration raised some important new questions, in particular why 




























besteden,  en  daarmee  indirect  aan  hun  toekomstige  nakomelingen.  Tot  deze 
zogenaamde  ouderlijke  investering  kunnen  we  in  principe  al  het  ouderlijk  gedrag 
rekenen dat het succes van hun huidige jongen verhoogt, maar dat ten kosten gaat van 
de nakomelingen die ze in de toekomst nog zullen krijgen (Trivers 1972). Dit betekent 

















een  bepaald  broedsel  af  laten  hangen  van  hun  waarde,  of  hun  verwachte  succes, 
waarbij ze meer investeren in jongen die meer waard zijn, en minder in de jongen die 
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waarschijnlijk minder succesvol zullen worden (Trivers 1972). Een van de dingen die ik in 
dit proefschrift test, is of dit inderdaad het geval is. 




investering  in  zonen  en  dochters  variëren  als  zonen  en  dochters  verschillen  in  hun 
(toekomstige)  reproductieve  succes,  en  daarmee  de  relatieve  voordelen  van  het 









parings  succes  hebben  (Andersson  1994).  Wanneer  aantrekkelijkheid  erfelijk  is,  en 
nakomelingen  dus  de  aantrekkelijkheid  van  hun  ouders  erven,  dan  vormt  de 
aantrekkelijkheid  van  de  ouders  een  goede  voorspeller  voor  het  succes  van  hun 
nakomelingen.  Omdat  aantrekkelijkheid  over  het  algemeen  sterk  varieert  in  een 
populatie,  betekent  dit  dat  individuen  hun  fitness  kunnen  optimaliseren  door  hun 
investering aan te passen aan de aantrekkelijkheid van hun partner, zoals beschreven 
wordt door de differentiële allocatie hypothese (Burley, 1986; Sheldon, 2000).  
Het  doel  van  dit  proefschrift  was  om  geslacht‐specifieke  ouderzorg  en 




bepaald.  Op  deze  manier  kon  ik  zien  hoeveel  beide  ouders  hun  zonen  en  dochters 
voerden, en daarmee dus hoeveel tijd en energie ze in hen investeerden, en hoe deze 









partner  een  kruin  heeft  die  veel  UV  reflecteert,  en  die  dus  waarschijnlijk  ook 





groei  van  de  jongen  gemeten,  om  te  kijken  wat  de  consequenties  zijn  van  de 
zorgzaamheid van de ouders op de groei en ontwikkeling van hun jongen, en daarmee 
op hun reproductieve succes. 
Over  een  periode  van  vier  jaar  genomen,  bleek  dat  ouders  hun  zonen  en 









pimpelmees  dieet  vormen.  Dit  suggereert  dus  dat  hoewel  sex‐specifieke  investering 
geen  algemeen  fenomeen  lijkt  te  zijn  in  pimpelmezen,  het  onder  bepaalde 
omstandigheden wel degelijk plaats kan vinden, bijvoorbeeld wanneer er voldoende 
voedsel beschikbaar is. 
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partner  veel  UV  licht  reflecteerde,  hetgeen  hem  relatief  aantrekkelijk  maakte. 

















we  dit  met  deze  studie  niet  eenduidig  aantonen.  Het  roept  echter  wel  een  aantal 
nieuwe vragen op over vrouwelijke aantrekkelijkheid in vogels die zeker meer aandacht 
verdienen. 
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